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論文内容の要旨
生物群集に関する研究では，湖などある特定の生息場所に注目しその種組成や個体数密度など構造決定
に果たす環境の影響や競争・捕食など生物間相互作用の役割を評価してきた.しかし，個々の生息場所の生
物群集は独立したものではなく，生物の移動分散によって互いに結びついている.したがって，ある生息場
所の生物群集を考えるとき，他の生息場所からの移動・分散の影響を考慮するため，それら繋がりのある生
息場所全体を視野に入れたメタ群集として解析する必要がある.メタ群集に関する近年の理論では，生息場
所内で作用する過程と生息場所間で作用する過程から局所生物群集の構造決定機構を 4 つのパラダイムに類
型化している.第 1 は生息場所の環境要因の違いによって群集構造が決定される種選別パラダイム，第 2 は
生息環境の影響は全くないが競争能力と移動分散能力は種間で異なり，偶発的な移出入が多様な群集構造を
創出するパッチ動態パラダイム，第 3 は生息環境や種間相互作用による種選別だけでなく特定の生息場所間
での生物の移入や移出が局所個体群の動態に支配的な影響を与える集団効果パラダイム，第 4 は生息環境の
影響だけではなく競争能力や移動分散能力にも種間で差がなく，生物種の偶発的な移入と死亡とが異なる群
集を形成する中立モデ、ルパラダイムである. しかし，どのようなメタ群集でどのようなパラダイムの枠組み
が重要となるのかは必ずしも明らかでない.
水界生態系においてユスリカ幼虫は非常に多くの生物量を占め，摂食活動による底質中の有機物の分解
や栄養塩の回帰など重要な役割を果たしている.これまで、のユスリカ幼虫の群集研究によれば，それら群集
構造の決定には生息場所の環境要因，例えば， pH，溶存酸素濃度，生産性，水生植物の被度，捕食者などが
重要であると指摘されてきた.一方，阿川のユスリカ幼虫群集ではその時空間変動が生物間相互作用や環境
要因ではなく，各種の偶発的な移入量で決定しているとしづ報告もある.ユスリカは成熟すると水界から離
れ，成虫は飛期して産卵場所となる水界に産卵する生活史を持っている. したがって，水界のユスリカ幼虫
群集は成虫による移動分散を介して互いに繋がりのあるメタ群集として扱うことができる.しかし，ユスリ
カ幼虫の構造決定過程について，メタ群集という視点からの解析は全く行われていない.宮城県蔵王芝草平
湿原(標高 1600~1700m) には多数の池塘が点在し，ユスリカ幼虫が卓越的に生息している.それぞれの池
塘は独立しておりサイズも小さいため，湿原全体をメタ群集とし個々の池塘を局所群集とした調査を容易に
することができる.そこで本研究は，芝草平湿原のユスリカ幼虫群集をメタ群集として捉え，各池塘におけ
る構造決定にどのような過程が強く作用しているのかを明らかにすることを目的に行った.
まず第 2 章では，池塘ユスリカ幼虫群集に及ぼす，水質や捕食者などの生息環境の影響と池塘周囲の景
観などの空間要因の影響との相対的重要性を調べた.調査は 2004 年 6 ・ 8 ・ 10 月の年 3 回，任意の 80 池塘
を選んで行い，ユスリカ幼虫を定量採集するとともに，生息場所の pH ・溶存酸素・全リンなどの水質と，底
泥灼熱含量・底泥水分含量などの泥質，及びヤンマ類ヤゴ密度などの生物的要因など，計 16 項目を環境要因
として測定した.また，池塘の景観位置などの空間要因は，標高や周辺林からの距離に加え，傾向面解析に
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より各池塘の位置を 3 次元までの座標位置に表し，計 11 項目を空間要因として測定した.芝草平には 5 属の
ユスリカ幼虫 (Polypedilum， Chironomus, Tanytarsus, Alotanypus, Procladius) が生息していたが，
その個体数密度は， < 0.1-14.6X 103 inds. m-2 と池塘によって，また閉じ池塘でも季節によって大きく異な
っていた.これら池塘ユスリカ幼虫群集の時空間変動に対する環境要因や空間要因の影響を調べるため冗長
性分析 (RDA) を行ったところ，環境要因として池塘の水深などが，また空間要因として池塘の座標位置な
どが構造決定に有意な影響を及ぼしていた.これら結果は，ユスリカ幼虫の群集構造の決定に生息場所内で
作用する要因と生息場所間で作用する要因が影響していることを示唆している.しかし，これら要因による
幼虫の時空間変動の説明量は最大でも 35%に過ぎず，調査した要因以外にも，池塘ユスリカ幼虫群集に大き
な影響を及ぼしている要因のあることが示唆された.
第 3 章では，水界生物群集の構造決定において，上位捕食者による捕食圧がしばしば支配的な要因であ
ることから，芝草平に量的に多く見られる捕食者として重要なヤンマ類のヤゴの影響を野外操作実験により
調べた.操作実験は 2005 年夏の 4 週間，任意に選んだ 8 池塘でヤゴ密度を人為的に変化させることで、行っ
た.その結果，ユスリカ幼虫の中で巣管形成をしない Alotanypus などはヤンマ類ヤゴ密度が高くなると減
少するなど，ヤゴの捕食は潜在的に重要であることがわかった.しかし，芝草平ではヤゴ密度は年聞を通し
て低く，ユスリカ幼虫群集の構造を決定するほど支配的な要因ではないことが明らかとなった.
第 4 章では，池塘ユスリカ幼虫の群集構造が生息場所の環境要因や空間要因よりもむしろ，各種の産卵
を介した偶発的な移入量によって決定しているのではなし、かとし、う仮説の妥当性を調べた.もし，各池塘の
ユスリカ幼虫の種組成や密度が無作為に決まるなら，同じ池塘でも群集構造は年によって変わり，また同じ
ユスリカでも量的に多い池塘は年によって異なるはずである.そこで， 2004 年から 2006 年の春・夏・秋の
各年 3 回，芝草平から 40 池塘を任意に選び，水質や捕食者などの環境要因を測定するとともに，ユスリカ幼
虫を定量的に採集した.その結果，個々の池塘は季節に応じて毎年同じような環境になるが，ユスリカ幼虫
密度は同じ池塘でも年によって大きく変化し，しかも密度が高くなる池塘はし、ずれのユスリカ属でも年によ
って異なっていた.これら結果は，環境要因による種選別の過程は池塘ユスリカ幼虫群集に大きな影響を与
えていないこと，また群集構造は池塘の位置とは関係なく無作為な移入によって主に決まることを示唆して
し、る.
第 5 章では，ユスリカ各属の池塘への産卵量や池塘からの羽化量を実験的に調べることで，池塘におけ
るユスリカ幼虫群集が本当に成虫の産卵を介した移入量によって決まっているのかを検証した.ユスリカの
産卵量と羽化量は， 2006 年の春一秋と 2007 年の春一夏の期間，任意に選んだ 8 池塘に産卵・羽化トラップ
を設置して毎週測定した.その結果，ユスリカ幼虫密度は，産卵による移入量が大きい属で多くなること，
移入した個体数に対する羽化した個体の割合，すなわち羽化率はいずれのユスリカ属でもほとんどの池塘で
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10%以下であった.このことは，産卵によって加入した幼虫の多くが，羽化することなく死亡していること
を示唆している.また，幼虫密度に及ぼす移入量や羽化量の影響を一般化線形混合モデ、ル (GLMM) によっ
て定量的に評価したところ，池塘間で見られるユスリカ幼虫各属の密度の違いのうち 60%以上は移入量で説
明できることがわかった.
以上の一連の研究から，芝草平では，池塘の環境や景観上の位置がユスリカ幼虫群集の構造に作用する
がその影響は比較的小さいこと，群集構造にはそれら決定論的な要因よりもむしろ偶発的に生じる各属の産
卵量に強く影響されていることがわかった.この結果は，先に述べたメタ群集過程の中でも無作為な移入の
過程を重視する中立モデ、ルパラダイムやパッチ動態パラダイムの枠組みで芝草平のユスリカ幼虫群集の動態
が主に説明できることを示している.ただし，ユスリカ幼虫各属の分布には水深などの生息環境の影響が作
用していることから，すべてのユスリカ幼虫が生態的に中立であるとは言い難い.よって，芝草平湿原にお
ける池塘ユスリカ幼虫群集は主にパッチ動態パラダイムの枠組みでその構造が決定していると言える.メタ
群集とし、う視点から生物群集構造を解析した研究によれば，その決定機構の多くは種選別パラダイムや集団
効果パラダイムの枠組にあり，中立モデ、ルパラダイムやパッチ動態ノ《ラダイムにある無作為な移入によって
構造が決まるような群集は少ないという.ただし，それらの結果は，第2章で行ったような生息密度や環境要
因を統計的に解析することで得られたものである.本研究では，そのようなアプローチだけではなく，メタ
群集を数年にわたって観察し，また産卵量を実際に測定することで，局所群集の変動の多くが無作為な産卵
による移入によって説明できることを示した.したがって，同じ複数の群集を長期間観察して環境との変動
を比較したり，移入量を直接調べたりする研究を行えば，偶発的な移入によって局所群集の構造が決定する
中立モデ、ルパラダイムやパッチ動態パラダイムの枠組に当てはまるメタ群集はさらに多く発見されるかも知
れない.特に，水生昆虫のように産卵を通じて新世代の移入が起こるような生物群では，そのようなメタ群
集が多く見られる可能性があるだろう.
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論文審査結果の要旨
生物群集を対象にした研究では，特定の生息場所に注目しその構造決定に果たす環境の影響や
競争・捕食の役割を評価してきた。近年では，このような生息場所の環境要因による選別だけで
なく、生息場所間での生物の移動分散も群集構造を決めるうえで重要であることがメタ群集を視
点、とする理論研究から指摘されている。しかし、多数の局所生物群集を対象にした実証的な研究
が立ち遅れているため、群集構造決定における環境要因や移動分散の具体的な役割についてはよ
くわかっていなかった。そこで、蔵王芝草平湿原に生息しているユスリカ幼虫を対象に、多数点
在している池塘を局所群集、湿原全体をメタ群集としてとらえ、各池塘のスリカ幼虫群集の構造
決定にどのような過程が強く作用しているのかを明らかにする研究を行った。
まず、 80 の池糖について環境要因や立地・位置について網羅的に解析を行い、ユスリカ幼虫群
集が池糖間で大きく異なること、その空間変動には池塘の水深や位置などが影響を及ぼしている
こと、しかし、これら環境・空間要因はユスリカ幼虫群集の変動の 35%程度しか説明しないこ
とを明らかにした。その裏付けとして、池塘に多く生息している捕食性のヤンマ類ヤゴの影響を
実験的に調べ、捕食圧はスリカ幼虫群集の構造を大きく変えるほど影響していないことを示し
た。また、 3 年に渡って群集構造の年変動を調べたところ、個々の池塘の環境は毎年同じである
が，ユスリカ幼虫密度は同じ池塘でも年によって大きく変化し，産卵量など偶発的要因が群集構
造の決定に重要である可能性を示した。そこで、個々の池塘へのユスリカの産卵量を観察し密度
組成とともに詳細に解析したところ、各池塘のユスリカ幼虫群集の変動の 60%以上は産卵による
移入量で説明できること、すなわちユスリカ幼虫の群集構造は生息場所の環境や位置などの決定
論的な要因よりもむしろ産卵量など偶発的な要因に強く影響されていることを明らかにした。
本研究は、多数の局所群集を 3年に渡って解析しているため、群集構造の決定機構について説
得力ある解析を行っている点で高く評価される。特に、産卵や移入における偶発的な過程が群集
構造に5齢、影響を及ぼすとし、う指摘は、限られた時間断面のデータを解析してきたこれまでの研
究で見落とされていた視点である。群集変動の多くを説明する高い解像度での解析は綿密で詳細
な野外調査による成果であり、自立して研究活動を行うに必要な高度の研究能力と学識を有する
ことを示している。したがって，冨樫博幸提出の論文は博士(生命科学)の博士論文として合格
と認めた。
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